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О влиянии широтного изменения летних температур на позднеэоценовых тлей Germaraphis (Homoptera, 
Aphidoidea) и их симбиоз с муравьями. Перковский Е. Э. — Buchnera aphidicola — облигатный сим- 
бионт Aphidoidea, плохо переносящий перегрев, что хорошо объясняет относительную малочис- 
ленность тлей в регионах с жарким летом. Ровенский янтарный лес находился более чем на 5° 
южнее балтийского, что резко увеличивало вероятность периодического перегрева тлей, ослаб- 
ляющего жизнеспособность бухнер и их хозяев и ведущего к многократному уменьшению чис- 
ленности тлей и полной гибели колоний тлей с мутантными бухнерами (например, с мутация- 
ми гена ibpA). Это ослабляло прочность связей доминантных видов ровенских янтарных муравь- 
ев с конкретными видами тлей, в частности с доминантным видом Germaraphis dryoides (Germar 
et Berendt, 1856). Поскольку встречаемость мирмекофильных тлей, тем более таких длиннохо- 
ботных, как Germaraphis, прямо зависит от интенсивности усилий муравьев по уходу за ними, это 
привело к падению доли Germaraphis и особенно G. dryoides в ровенской янтарной фауне в разы. 
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On Influence of Latitudinal Changes in Summer Temperatures on the Late Eocene Aphids Germaraphis 
(Homoptera, Aphidoidea) and on Their Symbiotic Relationships with Ants. Perkovsky E. E. — Buchnera 
aphidicola is an obligate symbiont of Aphidoidea that suffers from overheating, thus it is a good reason 
for their relatively small quantity in the regions with hot summer. Rovno amber forest was situated 5° to 
the south from the Baltic amber forest, and this increased the probability of the periodical summer over- 
heating of aphids and hence weakens the vital capacity of Buchnera and their hosts. This results in mul- 
tiple reduction of aphids quantity up to complete destruction of aphids colonies with mutant Buchnera 
(for example, with mutation ibpA). This weakened the mutualistic interconnections of dominant species 
of the Rovno amber ants with certain aphids species, particularly with dominant species Germaraphis dry- 
oides (Germar et Berendt, 1856). Since occurrence of myrmecophile aphids, especially the long-beaked 
aphids like Germaraphis, directly depends on intensity of ants’ efforts to take care of aphids, the above 
has lead to multiple decrease of the share of Germaraphis and especially С. dryoides in Rovno amber fauna. 


Key words: symbionts, mutualism, evolution, thermal tolerance, syninclusions, Aphidinea, Buchnera, 
Formicidae, Eocene, amber, Ukraine, Russia. 


Данная работа является продолжением исследований состава сининклюзов тлей 
с муравьями (Перковский, 2006, 2007, 2010) и сравнительного изучения состава 
ровенской и балтийской янтарных фаун (Perkovsky et al., 2007, 2010). 

Одним из существенных отличий в составе одновозрастных балтийской и 
ровенской янтарных фаун оказалась недопредставленность тлей в ровенской 
фауне. В репрезентативной янтарной коллекции Войцеха Каландыка с Сам- 
ландского полуострова (Sontag, 2003) они составляют 4 % всех насекомых (без 
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энтогнат), в коллекции ровенского янтаря Института зоологии им. И. И. Шмаль- 
гаузена HAH Украины (ИЗШК) — их только 2 %. Еще сильнее отличается бал- 
тийский янтарь от ровенского по частоте встречаемости сининклюзов муравьев и 
тлей: количество таких сининклюзов в коллекциях Каландыка и ИЗШК почти рав- 
ное — 19 против 20, но в первом случае они приходятся на 4400 включений насе- 
комых (без энтогнат), а во втором — на 18 600; разница слишком велика, чтобы 
объяснять ее возможными отличиями в исходной массе янтарей с включениями 
(Перковский, 2010). Наиболее ярко эти особенности проявляются в представлен- 
ности Germaraphis Heie, 1967 — доминантного рода позднеэоценовых янтарных тлей. 
Эти тли составляют 5,7 % всех насекомых (без энтогнат) репрезентативной кол- 
лекции балтийского янтаря с Самландского п-ова, хранящейся в Брайтоне и 
1,1 % всех насекомых в репрезентативной коллекции ровенского янтаря (Perkovsky 
et al., 2007). Современный аналог длиннохоботных тлей Germaraphis — тли рода 
Stomaphis Walker, 1870 — облигатные симбионты муравьев (Heie, Wegierek, 2009). 
Какие-либо гипотезы для объяснения этих различий до настоящего времени не 
предложены. При исследовании других репрезентативных коллекций выясни- 
лось, что на 42,6 кг балтийского янтаря коллекции Каландыка приходится 13 синин- 
клюзов муравьев с Germaraphis (Perkovsky, 2011), тогда как на 18,7 кг репрезента- 
тивной коллекции ровенского янтаря из Клёсова — всего 1. При этом доля 
муравьев в балтийском и ровенском янтаре одинакова (Perkovsky et al., 2007), a 
виды, общие для всех позднеэоценовых янтарей, составляют 90 % определенных 
до вида экземпляров балтийской и более 85 % экз. ровенской мирмекофауны 
(Dlussky, Rasnitsyn, 2009). 

В настоящее время распространение тлей BO многом ограничивается низкой 
термоустойчивостью их первичных симбионтов — бактерий Buchnera aphidicola 
(Enterobacteriales, Enterobacteriaceae ). Эти внутриклеточные симбионты синтези- 
руют 60—86 % всех незаменимых аминокислот, кроме триптофана (Douglas, 2006), 
рибофлавин и другие вещества, отсутствующие в соке флоэмы (Chen et al., 2009); 
гибель бухнер (например, при обработке тлей антибиотиками) ведет к стерили- 
зации и значительно сокращает продолжительность жизни тлей. Симбиозу тлей 
с бухнерами уже более 160 млн лет; твердо доказано, что он был присущ уже общим 
предкам всех афидиоидов (Moran et al., 1993). В частности, афидоиды семейства 
Oviparosiphidae известны с границы юры и мела (Heie, Wegierek, 1998) — род 
Jurocallis Shaposhnikov, 1979 из поздней юры Каратау был описан в семействе 
Drepanosiphidae (позднее он предположительно отнесен к точнее не определенным 
афидиоидам: Heie, Wegierek, 1998). За время существования симбиоза бухнера под- 
верглась генетической деградации — почти неизбежной судьбе всех облигатных 
внутриклеточных симбионтов. Она потеряла способность к гомологичной реком- 
бинации, ее геном очень сильно сократился (поскольку редукция генома сама по 
себе существенно уменьшает энергетические затраты клетки: Dufresne et al., 2005), 
упростился и потерял пластичность из-за утраты мобильных генетических элемен- 
тов и повторов. Это снизило приспособительные способности бактерии. Как иу 
других внутриклеточных симбионтов, для бухнеры, кроме сокращения генома в 
результате потери почти всех некодирующих участков ДНК и значительной части 
генов, характерно резкое преобладание в ДНК нуклеотидов А иТ и соответствен- 
но низкое содержание Ги Ц (Ги Ц замещаются у бухнеры в 4 раза чаше, чем А и T: 
Gomez-Valero et al., 2007), а также быстрая молекулярная эволюция, то есть 
повышенный темп изменения ДНК в ряду поколений (Funk et al., 2001; Gil et al., 
2001; Nakabachi et al., 2006). То, что уже в меловой период тли были более чем 
обильны в областях с теплоумеренным климатом (раннемеловая Байса, поздне- 
меловые сибирский и канадский янтари) и редки южнее 44° ю. ш. (очень редки 
в раннемеловых ливанском, испанском и бирманском янтарях, позднемеловом янта- 
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ре Нью-Джерси) — твердо установленный факт (History, 2002; Каша, Wegierek, 2008; 
Biodiversity, 2010), но попытки его объяснения мне не известны. 

Главная проблема, с которой организм сталкивается при перегреве, — это воз- 
можность денатурации некоторых белков. В ответ на повышение температуры клет- 
ка обычно включает ряд генов теплового шока, кодирующих специальные белки — 
шапероны. Их функция состоит в том, что они «насильно» придают другим бел- 
кам правильную конфигурацию; пять таких шаперонов есть и у бухнеры. Некоторые 
гены, которые у других организмов обычно активируются при перегреве, у бух- 
неры всегда работают с повышенной активностью, поскольку неправильное сво- 
рачивание белков может происходить не только из-за высоких температур, но и 
из-за вредных мутаций в генах, кодирующих эти белки. Бухнера обречена на 
постоянное накопление мутационного груза из-за неспособности к гомологичной 
рекомбинации и потери многих генов, существенных для репарации и реплика- 
ции ДНК (Funk et al., 2001; van Ham et al., 2003), a шапероны сглаживают до неко- 
торой степени негативные эффекты мутаций, сворачивая правильным образом не 
совсем правильные белки. Предположительно шапероны у внутриклеточных бак- 
терий находятся под сравнительно сильным действием отбора (van Ham et al., 2003). 
Плотность бухнер в хозяине резко падает уже при подъеме температуры от 25 до 
30 °С даже у тлей, собранных на субтропическом Тайване; при этом в разы пада- 
ет плодовитость хозяина (Chen et al., 2009). 

Когда Г. Данбэр с соавторами (Dunbar et al., 2007) измерили активность 
генов бухнеры в трех лабораторных линиях гороховой тли Acyrthosiphon pisum 
(Harris, 1776) (Aphidiidae) при нормальной температуре и при перегреве, то ока- 
залось, что у бухнер одной из трех линий при тепловом шоке не активируется ген 
РА, который кодирует небольшой «теплозащитный» белок, имеющийся не толь- 
ко у бактерий, но и практически у всех живых организмов. Линия тлей, где обна- 
ружилась эта аномалия, была произведена всего 5 лет назад от «нормальной» линии, 
в которой ibpA активируется при перегреве. Причиной обнаруженной аномальной 
реакции на перегрев явилась мутация (скорее всего единичная ), возникшая менее 
5 лет назад: у бактерий отсутствует аденин в том месте, где к хромосоме присо- 
единяется регуляторный белок y32, включающий ген ibpA (и другие гены тепло- 
вого шока) в стрессовой ситуации (Dunbar et al., 2007). 

Проверка других лабораторных линий тлей этого вида позволила обнаружить 
в одной из них второй случай независимого возникновения такой же мутации и 
установить, что один раз мутация произошла в 2001 r., второй — в 2005 (Dunbar 
et al., 2007). Оказалось, что эта мутация довольно обычна (обнаружена у 13—21 % 
тлей) у А. рбит из северных штатов Нью-Йорк и Висконсин с достаточно про- 
хладным летом, где подъем дневной температуры до 35 °С может не наблюдаться 
в течение нескольких лет, но не встречается в Аризоне и Юте, где подъем летней 
дневной температуры до 35 °С — норма. Эксперименты подтвердили, что у всех 
мутантов ген ibpA не активируется при перегреве, а у всех линий без мутации — 
активируется. Остальные гены теплового шока активировались совершенно оди- 
наково как у мутантных, так и у нормальных бухнер. То, что мутация, произошед- 
шая у бактериального симбионта, отражается на жизнеспособности и репродук- 
тивном потенциале симбиотического сверхорганизма, было доказано эксперимен- 
тально. Тлей с мутантными и нормальными бухнерами выращивали в разных 
температурных условиях: часть — при постоянной температуре 15 и 20 °С, а часть 
насекомых в возрасте 2 сут после вылупления из яйца подвергали трехчасовому 
нагреванию до 35,5 °С. Выяснилось, что после перегрева тли с мутантными сим- 
бионтами почти полностью утрачивают способность к размножению, тогда как тли 
с нормальными симбионтами размножаются вполне успешно (из них лишь 17 % 
тлей неспособны к размножению). Однако при постоянной температуре 15 или 
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20 °С заметным преимуществом обладают тли с мутантными симбионтами: они 
раньше начинают размножаться и в среднем производят больше потомков. 
Дополнительные эксперименты позволили установить, почему кратковременный 
перегрев так губительно сказывается на тлях с мутантными бухнерами: повыше- 
ние температуры до 35,5 °С или выше приводит к массовой гибели бактериаль- 
ных симбионтов. После этого остается всего лишь около 1000 бактерий на одну 
тлю (в тысячу раз меньше нормы); масса таких насекомых составляет 40 % конт- 
рольной (у «нормальных» тлей после перегрева — 80 % контрольного) (Dunbar et 
al., 2007). Таким образом, мутантные бухнеры дают преимущество тлям при 
постоянной невысокой температуре среды, а «нормальные» выгодны в том слу- 
чае, когда существует опасность перегрева. По-видимому, в зависимости от кли- 
матических условий местности и даже от времени года направление отбора в при- 
родных популяциях тлей может меняться: иногда преимущество получают тли 
с обычными, а иногда — с мутантными симбионтами. В результате оба генетиче- 
ских варианта сохраняются в природных популяциях, и ни один из них не может 
полностью вытеснить другой. Но такой полиморфизм наиболее эффективен в слу- 
чаях, когда перегрев происходит достаточно редко. 

На примере тлей рода Chaitophorus Koch, 1854 показано (Shingleton, Stern, 2003), 
что симбиоз между тлями и муравьями может независимо возникать несколько раз 
даже внутри одного рода тлей. Преадаптацией к симбиозу с муравьями служит удли- 
нение рострума (Shingleton et al., 2005), но даже самый длинный хоботок 
Chaitophorus намного короче тела. A. Шинглтон с соавт. (Shingleton et al., 2005) про- 
демонстрировали на примере рода Chaitophorus, что виды, которые питаются на 
находящихся глубже структурных элементах флоэмы, имеют более длинные рото- 
вые органы, что уменьшает их способность быстро извлечь хоботок из флоэмы и 
спастись от хищника. Это, в свою очередь, увеличивает их потребность в защи- 
те, получаемой от муравьев-симбионтов. К видам с очень длинным рострума (у 
крупных личинок — вдвое более длинным, чем у самых длиннохоботных 
Chaitophorus) относится Germaraphis dryoides (Germar et Berendt, 1856) — доминант- 
ный вид тлей как в балтийском, так и в ровенском янтаре. Однако степень доми- 
нирования G. dryoides в разных янтарных фаунах существенно отличается: в бал- 
тийском янтаре этому виду принадлежат 38,4 % всех тлей (Нее, 1967), а в ровен- 
ском — лишь 26 %. В балтийском янтаре этот вид тлей составляет около 1,5 % всех 
насекомых, в ровенском янтаре — не более 0,5 %; все остальные тли, вместе взя- 
тые, лишь в 1,7 раза менее представлены в ровенском янтаре, чем в балтийском. 
Недопредставленность тлей в ровенском янтаре — это в первую очередь недопред- 
ставленность в нем доминантного вида позднеэоценовых янтарных тлей. 

Существенно отличается и состав сининклюзов тлей и муравьев в рассматри- 
ваемых янтарях. В балтийском янтаре (включая янтарь из Биттерфельда, синин- 
клюзы муравьев и тлей в котором подробно изучены: Перковский, 2006) G. dryoi- 
des — единственный вид тлей, многократно выявленный в сининклюзах, как с доли- 
ходеринами, так и с формицинами (включая Lasius schiefferdeckeri Mayr, 1868). K 
G. dryoides относятся все тли, обнаруженные в биттерфельдских сининклюзах 
тлей с Lasius (Перковский, 2008) и, по предварительным данным, 67 % тлей из 
сининклюзов с Lasius, обнаруженных в коллекции Каландыка. В ровенском янта- 
ре С. dryoides выявлена в сининклюзах более одного раза лишь с Ctenobethylus goep- 
реги (Mayr, 1868), а в сининклюзах с Lasius обнаружены многочисленные нимфы 
других видов этого рода (Перковский, 2010). 

По нашему мнению, перечисленные отличия обусловлены более южным гео- 
графическим положением ровенского янтарного леса, который находился не 
менее чем на 400 км южнее балтийского (Perkovsky et al., 2010). Соответственно 
климат на Украинском кристаллическом щите характеризовался более теплым 
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летом. В то время как климат балтийского янтарного леса сравнивают с таковым 
во внетропических регионах Северной Америки со среднегодовыми температура- 
ми — 9—14 °C (Archibald, Farrell, 2003). Флоры первой половины позднего эоце- 
на северной части Украины палеоботаники считают несомненно субтропически- 
ми (Popov et al., 2001) и приводят для них следующие климатические параметры: 
среднегодовая температура — 15—20 °С, температура наиболее холодного месяца — 
6—13 °С, самого теплого месяца — 15—23 °С (Попов и др., 2009). Даже если счи- 
тать, что в этом случае пониженная сезонность в позднем эоцене палеоботаника- 
ми недоучитывалась, можно с уверенностью предполагать, что летние температу- 
ры в этом регионе были выше, чем в балтийском янтарном лесу. На мелководье 
островов Украинского щита для первой половины приабона известны не только 
богатый комплекс колониальных кораллов, но и разнообразные склерактинии 
(Попов и ap., 2009). Именно по Волынской суше идет граница Североевропейской 
и Средиземноморской подобласти по бентосу (Попов и др., 2009); для субтропи- 
ческих флор южнее Волынской суши приводятся среднегодовые температуры 
20—27 °С (Попов и др., 2009), так что летний перенос сильно нагретых воздуш- 
ных масс на Волынскую сушу должен был происходить чаще, чем на Руссо- 
Скандию. 

Доминирование С. dryoides в балтийском янтарном лесу с относительно про- 
хладным летом позволяет предполагать, что у этого вида были многочисленны тли 
с мутантными симбионтами. Большая эквабельность (слабая сезонность) клима- 
та по сравнению с современным могла давать преимущество тлям с мутантными 
симбионтами при 20—25 °С и в ровенском янтарном лесу. Однако даже при крат- 
ковременном повышении температуры выше 30 °С большая часть тлей с мутант- 
ными симбионтами быстро погибала и не давала потомства. 

Известно, что для многих формицин и долиходерин, например лязиусов, 
трофобиоз с древесными тлями жизненно важен. Так, для Lasius brunneus (Latreille, 
1798) «trophobiosis with tree aphids, including big Stomaphis quercus, is obviously major 
food source» (Seifert, 1992); гибель всех или почти всех тлей, которых посещают 
эти муравьи, для семьи губительна. Поэтому муравьи могут не только предостав- 
лять на зиму убежище в муравейнике амфигонным самкам и самцам тлей, но и 
ухаживать зимой за их яйцами, защищая от патогенных грибов. Было показано, 
например, что для и питающейся на кипарисовике Stomaphis hirukawai Ѕогіп, 1995 
без такой защиты муравьями Lasius productus Wilson, 1955 гибель яиц почти 
неизбежна (Matsuura, Yashiro, 2006). 

В находившемся южнее ровенском янтарном лесу естественным представляет- 
ся существенное расширение числа видов тлей, стабильно находящихся в симбио- 
зе с лязиусами, и, возможно, по тем или иным причинам легче переносящими 
повышение температуры, например, за счет обитания на корнях и в прикорневой 
зоне ствола (Перковский, 2010). Часть из них в балтийском янтарном лесу могла 
быть менее конкурентоспособной по сравнению с лучше приспособленным к 
прохладному лету доминантным видом, чем в ровенском, но, во всяком случае, 
не все. Tak, Germaraphis oblonga Нее, 1967 — один из видов, обнаруженных в ровен- 
ском янтаре в сининклюзах с лязиусами, встречается в ровенском янтаре в 6,5 раз 
реже, чем доминантный вид рода, а в балтийском — лишь в 4 раза реже его (Heie, 
1967). Два названных выше и другие виды из балтийского янтаря с исключитель- 
но длинным рострумом (длина которого больше длины тела более чем на шири- 
ну тела тли ) составляют 79 % всех гермарафисов балтийского янтаря, но лишь 49 % 
всех гермарафисов ровенского янтаря. 

В тоже время муравьи с очень большими семьями и соответственно с MHO- 
гими эксплуатируемыми колониями тлей, могли легче переносить гибель части 
колоний («ants should rarely be dependent on a single aphid species because this would 
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put them at great risk of extinction»; Stadler, Dixon, 2005: 348). К таким муравьям в 
позднеэоценовых янтарях наверняка принадлежал долиходерин Crenobethylus goep- 
реги. По нашим данным, ктенобетилюсы в ровенском янтарном лесу заселяли все 
янтарное дерево, а не только нижнюю часть ствола, как лязиусы (Perkovsky, 
2009), поэтому их связь с доминантным видом тлей, также менее привязанным к 
нижней части ствола, смогла сохраниться. 

Происхождение тлей давно связывали с умеренной зоной, основываясь на их 
жизненных циклах, причем переход к обитанию на корнях произошел именно с 
обитания на стволах деревьев, так как корневые тли откладывают яйца именно на 
стволах (В. Журавлев, личн. сообщ.). Для бухнер оптимальны температуры 
15—25 °С, они хорошо переносят и 10 °С, но такая температура неблагоприятна 
для их хозяев. Развитие симбиотических отношений тлей с муравьями — форми- 
цинами и долиходеринами (у которых независимо возник провентрикулюс, надеж- 
но запирающийся хитиновыми клапанами, как приспособление к переносу боль- 
шого объема жидкой пищи; Eisner, 1957) послужило одной из главных причин эво- 
люционного успеха этих подсемейств муравьев. Можно предположить, что наиболее 
благоприятные условия для развития симбиоза тлей и муравьев были при эква- 
бельном климате, приемлемом для высоких и умеренных широт северного полу- 
шария в раннем палеогене (Archibald, Farrell, 2003). Эти адаптации должны были 
возникнуть не позже среднего эоцена, когда уже были многочисленны предста- 
вители современных родов муравьев, ныне связанных трофобиозом с равнокры- 
лыми (Длусский, Расницын, 2007). Поскольку средний эоцен был заметно теп- 
лее позднего, регион, в котором упрочились симбиотические отношения муравь- 
ев (по крайней мере лязиусов и формик) с тлями, мог находиться не южнее 
будущего источника балтийского янтаря. 

Из янтарей раннего эоцена, как французского, так и индийского, не указа- 
ны не только сининклюзы муравьев с тлями, но и сами тли, хотя из раннего эоце- 
на Парижского бассейна собраны очень большие коллекции (Brasero et al., 2009; 
Nel, Brasero, 2010). В тоже время кокциды, по-видимому, нередки, по крайней мере 
в индийском янтаре (индийский, он же камбейский, янтарь недавно обнаружен 
в раннеэоценовых лигнитах из Гуджарата; Rust et al., 2010). Интересно, что в ровен- 
ском янтаре тли заметно превосходят по численности кокцид (в 1,7 раза), но дале- 
ко не в той мере, как в балтийском янтаре (в коллекции Каландыка — в 2,4 раза) 
(Sontag, 2003). 

Формики и лязиусы, вместе взятые, составляют 37,2 % всех муравьев, обна- 
руженных в крупных кусках ровенского янтаря, где их в 1,31 раза больше, чем доми- 
нантных позднеэоценовых янтарных муравьев-ктенобетилюсов (Перковский, 
2010), что, по нашему мнению, связано с их симбиозом с тлями, живущими в ниж- 
ней части ствола и на корнях. В крупных кусках ровенского янтаря гермарафи- 
сов лишь в 1,8 раза меньше, чем муравьев, в остальных кусках — в 3,6—4,2 раза 
(Перковский, 2010). Г. М. Длусский и А. П. Расницын (Dlussky, Rasnitsyn, 2009) 
при анализе позднеэоценовых янтарных мирмекофаун указали, что муравьи родов 
Formica Linnaeus, 1758 и Lasius Fabricius, 1804 составляют в них голарктический 
элемент. Поскольку и формики, и лязиусы очень плотно связаны с тлями, есте- 
ственно будет предположить, что не слишком благоприятные для тлей климати- 
ческие условия уменьшают конкурентоспособность этих родов формицин и суще- 
ственно ограничивают их распространение на юг. 

Таким образом, по нашему мнению, то обстоятельство, что ровенский янтар- 
ный лес находился более чем на 5° южнее балтийского, резко увеличивало веро- 
ятность периодического перегрева тлей, ослабляющего жизнеспособность бухнер 
и их хозяев и ведущего к многократному уменьшению численности тлей и MOJI- 
ной гибели колоний тлей с мутантными бухнерами (например, с мутациями гена 
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ibpA). Это, в свою очередь, ослабляло прочность связей доминантных видов 
ровенских янтарных муравьев с конкретными видами тлей, в частности с доми- 
нантным видом G. dryoides. Поскольку встречаемость мирмекофильных тлей, тем 
более таких длиннохоботных, как Germaraphis, прямо зависит от интенсивности 
усилий муравьев по уходу за ними, это привело к падению доли Germaraphis (и осо- 
бенно С. dryoides) в ровенской янтарной фауне в разы. Дифференцированное по 
видам снижение приспособленности тлей к перегреву и общее снижение встре- 
чаемости гермарафисов привело, в свою очередь, к переходу афидофильных 
ровенских формицин, в частности лязиусов, к симбиозу главным образом с вида- 
ми гермарафисов, отличными от доминантного, более связанными с прикорневой 
зоной и лучше защищенными от перегрева. Весьма вероятно, что усиливалась их 
связь и с другими тлями, в том числе и не связанными с янтарным деревом. 
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